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Abstract Pinaceae Lindl. , containing 10 genera and about 235 species, is the largest fami- 
. ly in the extant conifers. It widely spreads in the Northern Hemisphere and plays a very im- 
portant role in coniferous forests occurring in temperate to subtropical mountains. Numerous 
studies on this family have been carried out and the data dealing with many aspects of 
biosystematics of the Pinaceae have been accumulated. Based on the principle of unity of 
phylogeny and distribution of plants, and on the data from the studies of biosystematics of 
the Pinaceae, the present paper discusses the problems related to geographic distribution and 
phylogeny of the family in three respects as follows: (1) Floristic division of the Pinaceae is 
made based on Farjon's work (1990). Six regions and four subregions are outlined (Fig. 
1). These are; I. the Mediterranean Region; II. the Eastern European and Siberian Re- 
gion; K. the Eastern Asiatic Region, which can be further divided into two subregions, i. 
e. Ka. the Northern Eastern Asiatic Subregion and E b. the Himalayas and Southern East- 
ern Asiatic Subregion; IV. the Western Northern American Region which also contains two 
subregions, namely Va. the Northwestern North American Subregion and N b. the South- 
western North American Subregion V. the Northern North American Region; V. the 
Southeastern North American Region. The numbers of species occurring in all these floristic 
regions are shown in Table 1. The statistic results show that the Subregion Wb is currently 
the richest in species of the Pinaceae. All the living genera are represented in this subregion, 
including three endemic genera; Keteleeria, Cathaya and Pseudolarix. The second richest 
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area is the Subregion Nb which contains a great number of species. In fact, the two subre- 
gions are considered as counterparts. In addition, the Subregion Ka and Subregion Wa, the 
Region I and Region V are also pairs of counterparts. The former pair has fewer but wide- 
ly spread species, most of which are comparatively young probably developed from the ex- 
tended refuges after the glacier period of the Quaternary. (2) The geographic distribution of 
all the genera are described and compared. The maps of their present ranges and their fossil 
localities are drawn. The four generic distribution patterns are detected: a) North Temper- 
ate areal type: containing four genera; Pinus, Picea, Larix and ‘Abies; b) East Asian and 
North American disjunct areal type: including two genera i" Psuga and Pseudotsuga; c) 
Mediterranea-Himalayan areal type: containing only one genus: Cedrus; d) Himalayas and 
Southern Eastern Asiatic areal type; containing three genera; Keteleeria, Cathaya and 
Pseudolarix. The latter two are endemic to China. (3) The origin, differentiation and early 
migration of the Pinaceae are studied through the analyses of the data mainly on fossils ( in- 
cluding both extinct and extant genera ) , paleogeography , paleoclimate and paleoflora. The 
main opinions of the present author are as follows: (D The Pinaceae was a large group of 
plants in geological stages, encompassing many genera with most of them becoming extinct 
after Mesozoic. The morden Pinaceae may be the offsprings of a few temperate-adapted 
members, However , they surpassed their ancestors and developed into the main components 
of current coniferous forests in north temperate zone to north subtropical mountainous re- 
gions. The modern Pinaceae is probably a derived group and its prosperity could be related 
to the emergence of temperate flora. €) Although the origin of the Pinaceae could be traced 
back to Jurassic or even Triassic, the occurrence of the modern genera of Pinaceae was 
merely from the Early Cretaceous to the Tertiary. (& The genera of the Pinaceae may be 
differentiated in different stages and places. Pinus is possibly the earliest differentiated one 
among the extant genera. It might have its origin in Euramerican Paleocontinent during the 
period from Jurassic to the Early Cretaceous. The other genera might have not been di- 
verged from their ancestral complex until the Late Cretaceous to the Tertiary, with one or 
two of them even until the Middle Tertiary. The place of the differentiation of these genera 
are supposed to be also restricted in Laurasia, but I intend to conside that it shifted to the 
North Pacific floristic region, where is currently the greatest diversity of the Pinaceae taxa. 
( Three main migration routes of early evolution of the Pinaceae are proposed here: a) Eu- 
ropean-American route: According to the information of paleogeology, eastern North 
America was once contiguous to western Europe as Euramerican Paleocontinent before the 
Cretaceous, but the two continents split gradually with the opening of the Atlantic Ocean. 
At the end of the Late Cretaceous, the two parts were still connected through Greenland 
and an Atlantic floristic region existed. The Euramerican Paleocontinent may be the place 
for differentiation of the Pinaceae in early stage, while the Atlantic floristic region was a mi- 


gration route in the modern Pinaceae. b) Eurasiatic route; Before the Late Cretaceous, the 
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Tethys Sea stretched from west to southeast of Eurasia. In the area north of the Tethys 
Sea, plants could disperse freely. By the Late Cretaceous, however, the existence of the 
West Siberian Sea and Turgai Straits restricted the exchanging of the Pinaceae plants be- 
tween Europe and southeast Asia mainly to the coast of the Tethys Sea. Although the 
Tethys Sea disappeared later and the Himalayas arose, the area along the original coast of 
the Tethys Sea also remained as a route which played an important role in the dispersal and 
distribution of the modern Pinaceae. c) Paleoberingian route: At the beginning of the Late 
Cretaceous, eastern Asia was contiguous to the west of North America through Pale- 
oberingia and formed “Asia-America” landmass. This situation did not cease till Pliocene. 
The paleoberingian route existed on the basis of this situation, playing a main role in disper- 
sal of the morden Pinaceae between eastern Asia and western North America. There are 
many taxa ( generic or infrageneric ) in the modern Pinaceae with the patterns which belong 
to “East Asian and North American disjunct areal type” . The formation of the pattern is 
mostly related to the existence of the Paleoberingian route. © The existence of the above 
mentioned three migration routes is the basis for wide distribution of the Pinaceae in the 
Northern Hemisphere. In addition, the distribution patterns of the extant genera have 
formed as the results of the tectonic movements and the changes in paleoclimate and pale- 
oflora since the Tertiary. They are also affected by other factors including the adaptability of 
plants, human activities and the interaction between plants, plants and enviroments, etc. ` 

Key words Pinaceae; Floristic regions; Geographic distribution; Origin; Migration route 


摘要 HEH 10 属 , 约 235 种 ,是 现存 球 果 类 中 最 大 的 一 群 ,广泛 分 布 于 北半球 ,在 北 温带 及 亚热带 山 
地 针 叶 林 中 占有 重要 地 位 。 本 文 根 据 植物 的 地 理 分 布 与 系统 发 育 统一 的 原理 ,在 利用 松 科 系统 发 育 方面 
的 研究 资料 的 基础 上 ,尤其 着 重 于 对 化 石 资料 的 分 析 , 同 时 综合 古 地 理 、 古 气候 及 古 植物 区 系 资料 ,对 松 
科 的 种 系 发 生 及 地 理 分 布 的 有 关 问 题 进 行 讨论 ,主要 观点 如 下 :a) 松 科 在 地 质 时 期 是 一 个 很 庞大 的 类 
群 ,有 过 很 多 属 。 中 生 代 以 后 其 中 很 多 属 都 相继 绝 灭 ,现代 松 科 只 是 其 祖先 中 少 部 分 喜 温 性 分 支 的 后 窒 ， 

” 却 异 军 突起 ,后 来 居 上 ,发 展 成 现今 北 温带 针 叶 林 的 主要 组 成 成 分 .其 兴旺 与 温带 成 分 的 出 现 密 不 可 分 ， 
这 就 决定 了 它 与 其 它 主 要 分 布 于 热带 、 亚 热带 的 原始 裸子 植物 科 属 有 一 定 的 区 别 。 因 为 温带 成 分 去 要 是 
现 以 衍生 科 属 为 主 , 而 现代 松 科 即 是 这 样 一 类 衍生 类 群 .b) 松 科 的 起 源 时 间 虽 然 可 追溯 刘 侏 罗 纪 甚 至 三 
琶 纪 ,但 现代 松 科 各 属 的 出 现 却 是 在 早 白 至 期 纪 至 第 三 纪 之 间 。c) 松 科 各 属 可 能 并 非 是 在 周一 阶段 , 同 
一 地 点 起 源 的 。 松 属 可 能 是 现存 的 分 化 最 早 的 类 群 ,于 侏 罗 纪 至 早 白垩 纪 期 间 起 源 于 欧美 古 陆 ! 其 它 属 
则 到 晚 白垩 纪 至 第 三 纪 早期 (有 1 一 2 属 至 中 期 ) 才 陆续 从 其 祖先 复合 体 中 分 化 出 来 ,分 化 地 仍 限于 劳 亚 
古 陆 ,但 有 向 太平 洋 植物 区 转移 的 倾向 ,该 区 至 今 仍 是 现代 松 科 植 物 分 布 最 为 集中 和 丰富 的 地 区 。d) 现 
代 松 科 的 早期 扩散 可 能 存在 以 下 三 条 主要 的 迁徙 路 线 , 即 :欧美 路 线 、 欧 亚 路 线 和 古 白 令 路 线 。e) 松 科 
遍布 北半球 的 现代 分 布 格局 的 形成 是 以 上 述 三 条 迁徙 路 线 为 基础 的 。 此 外 ,还 受到 自 第 三 纪 以 来 古 地 
质 . 古 气候 , 古 区 系 的 变迁 ,植物 自身 的 适应 能 力 ,以 及 植物 与 植物 之 间或 植物 与 环境 之 间 的 相互 作用 和 
人 类 活动 等 诸多 因素 的 影响 。f) 将 松 科 划 分 为 6 区 .4 亚 区 ,并 附 有 分 区 图 .各 区 所 分 布 种 数 的 统计 踊 以 
及 各 属 目前 的 地 理 分 布 和 化 石 分 布 图 。 dv rus 
关键 词 ” 松 科 ; 分 区 ; 地 理 分 布 ; 起 源 ; 扩散 路 线 
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松 科 Pinaceae Lindl. 是 现存 裸子 植物 中 种 类 最 多 、 分 布 最 广 .占据 森林 面积 和 木材 营 
积 量 最 大 的 类 群 。 松 科研 究 历史 悠久 ,各 区 域 性 植物 志 基 本 完成 , 种 类 基本 搞 清 , 科 、 属 、 
种 的 地 理 分 布 也 有 了 一 般 性 的 记录 或 分 布 图 (Farjon，1990; Price,1989; A, HLH 
等 ,1978; Liu, 1971; Mirov, 1967), 在 系统 发 育 方面 积累 了 丰富 的 资料 ,涉及 胚胎 ( 王 伏 
梭 等 ,1990;Doyle，1963,1957;Buchholz，1946)、 解 前 (Hu et al. ,1989; Florin, 1954; 
Laubenfels，1953)、 木 材 ( 周 次 等 ,1992,1962; 喻 诚 鸿 ，1981; Jain, 1976) HOH GI ik 
等 ,1990; Erdtman, 1963; Thomas，1965)、 细 胞 (Hizume，1988; 李 林 初 ，1988; Bogrzan 
et al. , 1978; Pederick, 1969; Mehra，1968)、 植 物化 学 (Niemann，1979) 和 生化 (Lowen- 
stein, 1987; 胡 志 昂 等 ，1986，1984，1983; Wheeler et al. ，1983) 等 领域 。 由 于 松 科 分 化 
复杂 , 某 些 属 之 间 性 状 交错 ,加 之 一 些 性 状 进化 不 同步 ,以 至 关于 本 科 系 统 发 育 方 面 的 
意见 分 歧 很 大 ,长 期 争论 ,莫衷一是 。 本文 根据 植物 类 群 的 系统 发 育 和 地 理 分 布 统一 的 原 
38, 以 讨论 松 科 的 地 理 分 布 和 化 石材 料 为 侧重 点 , 同时 借助 松 科 系 统 发 育 方面 的 研究 资 
料 和 综合 分 析 结 果 " ,探讨 松 科 的 起 源 、 分 化 及 扩散 迁徙 问题 。 

另 一 方面 , 松 科 是 目前 北半球 高 纬度 和 高 .中 海拔 地 带 森 林 植 被 的 主体 成 分 之 一 ,与 
大 多 数 主 要 分 布 于 热带 、 亚 热带 的 现 已 处 于 衰败 、 残 遗 状 态 的 裸子 植物 科 属 有 别 。 利用 现 
有 的 十 分 丰富 的 地 理 分 布 资料 ,以 及 较 丰 富 的 化 石 资 料 ， 对 裸子 植物 中 现存 最 大 类 群 
一 一 松 科 的 起 源 、 分 化 问题 进行 探讨 ,从 方法 论 的 角度 , 实 不 失 为 一 个 很 好 的 材料 ,我 国 是 
松 科 分 布 最 丰富 的 国家 ,喜马拉雅 和 东亚 南部 亚 区 是 松 科 最 重要 的 分 布 中 心 ,， 不仅 分 布 
着 松 科 现存 的 所 有 属 , 而且 有 三 个 属 ( 金钱 松 属 Pseudolariz、 银 杉 属 Cathaya 和 油 杉 属 
Keteleeria) 仅 限于 本 地 区 ,具有 除 松 属 Pinus 和 雪松 属 Cedrus 以 外 所 有 属 、 种 的 最 大 多 样 
性 。 我 国有 松 科 植 物 约 95 种 , 占 世 界 总 种 数 的 40. 43% ,为 本 研究 提供 了 得 天 独 厚 的 条 
ft. 

在 本 项 研究 之 初 , 作 者 先后 查阅 了 我 国 各 大 标本 馆 的 松 科 标本 约 10 万 余 份 。 对 每 份 
标本 的 水 平和 垂直 分 布 进行 了 登记 ,绘制 出 每 个 种 的 水 平分 布点 图 ( 以 县 为 单位 ); 并 在 
此 基础 上 结合 有 关 文 献 , 绘 制 出 各 属 、 属 下 等 级 在 世界 范围 内 的 地 理 分 布 图 及 各 属 的 化 
石 分 布点 图 。 以 此 作为 地 理 分 布 研究 的 基础 。 


1 科 的 地 理 分 布 及 分 区 


1.1 地 理 分 布 概况 

松 科 植 物 主要 分 布 于 北半球 温带 和 亚热带 高 山 , 少 部 分 种 深入 热带 高 山 或 平原 。 在 
高 纬度 地 区 ,一 些 种 常 形成 广 表 的 由 单一 种 占 绝对 优势 的 顶 极 群 落 。 同 时 松 科 也 是 北方 
针 叶 林 中 的 主要 成 分 ,组 成 以 其 生活 型 为 基本 特征 的 典型 北方 区 系 群落 , 形成 一 条 横贯 
欧 亚 和 北美 大 陆 北 部 的 宽 益 分 布 环 带 ,其 间 仅 被 大 西洋 和 太平 洋 所 隔 开 ; 中 低 纬度 地 区 
的 松 科 植 物 多 沿 山区 分 布 , 愈 往 南 则 间断 分 布 愈 甚 。 从 各 属 的 总 体 分 布 情况 看 ,落叶 松 属 
Zarir、 云 杉 属 Picea ,冷杉 属 Abies. T BI Pinus 是 组 成 北 温带 和 北 亚 热带 高 山 针 叶 林 的 主 
要 成 分 ,为 典型 的 北 温带 广 布 属 。 其 它 六 属 和 部 分 松 属 的 种 类 则 不 同 程度 地 表现 出 残 遗 





* 作者 在 博士 论文 ( 松 科 植物 地 理学 研究 ,1993) 中 对 此 进行 了 较 详 细 的 讨论 ,本文 仅 引 用 结果 。 
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分 布 的 性 质 ,分 布 也 主要 限于 亚热带 山地 , 少数 种 向 南 伸 至 热带 北 缘 或 向 北 至 暖 温 带 。 
即 ; 铁 杉 属 T'suga 和 黄 杉 属 Pseudotsuga 为 东亚 -北美 间断 分 布 类 型 ,雪松 属 为 地 中 海 - 喜 
马 拉 雅 分 布 类 型 , 油 杉 属 为 中 国 -喜马拉雅 分 布 类 型 , 银 杉 属 和 金钱 松 属 为 中 国 特 有 分 布 
类 型 。 

就 水 平分 布 而 言 , 除 松 属 和 冷杉 属 各 2 fi Pinus canariensis C. Smith, P. pinaster Ait. 
和 Abies numidica De Lannoy ex Carr. , A. pinsapo Boiss. ) & 1 种 雪松 (Cedrus atlantica 
(Endl. ) Manetti ex Carr. ) 分 布 至 地 中 海南 岸 的 非洲 北部 外 ,其 它 均 仅 限于 欧 亚 和 北美 
大 陆 。 松 科 中 分 布 最 南 的 种 是 南洋 松 Pinus merkusii Jungh. & De Vriese, 其 南 界 超过 未 道 
至 南亚 的 苏门答腊 岛 ( 南 纬 约 276 ) ;西伯 利 亚 落 叶 松 Larix sibirica Ledeb. 可 算是 分 布 最 
北 的 种 ,其 北 界 达 卡 丹 加 河口 (北纬 约 72*) 和 泰 梅 尔 半岛 (北纬 约 75°, 此 分 布点 还 有 待 于 
进一步 考证 。) 在 那里 组 成 纯 林 或 与 西伯 利 亚 云 杉 Picea obovata Ledeb. 混交 成 林 , 组 成 寒 
温带 森林 分 布 的 北 线 。 

就 垂直 分 布 而 言 ,4 个 温带 广 布 属 常 于 北方 环 带 内 分 布 于 广阔 的 平原 或 低 山 丘 陵 。 向 
南 , 云 杉 \ 冷 杉 和 落叶 松 3 属 仅 限 于 山区 分 布 ,其 上 限 可 达 海拔 4000 m 以 上 ; 松 属 垂直 分 
布 则 明显 较 低 、 一 般 仅 分 布 于 海拔 3000 m 以 下 ,个 别 种 可 达 3800 m (Pinus densata 
Mast. )， 一 些 种 即使 是 处 于 亚热带 或 热带 ,也 可 分 布 至 丘陵 .台地 、 甚 至 平原 (Pinus mas- 
soniana Lamb. ,P. latteri Mason. ); 其 余 六 属 , 除 黄 杉 、 铁 杉 和 雪松 属 中 的 个 别 种 分 布 最 高 
可 达 海 拔 2500—3000 m 外 ,大 多 数 种 主要 分 布 于 亚热带 、 暖 温带 或 热带 北 缘 ( 如 : 油 杉 
属 ) 的 低 山 、 丘 陵 或 台地 。 
12 地 理 分 区 

Farjon(1990) 曾 提出 可 将 世界 松 科 植物 地 理 分 布 划分 为 9 个 区 ,而 未 详细 论述 ,本 文 
在 此 意见 的 基础 上 ,划分 松 科 为 6 区 .4 亚 区 (图 1, 图 2)。 之 所 以 设立 “ 亚 区 ”主要 是 为 了 
反映 各 区 之 间 的 发 生 关系 。 各 区 种 数 统计 见 表 1 。 

1 地 中 海区 包括 地 中 海 和 黑海 周边 地 区 ,个 别 种 延伸 至 欧洲 中 部 , 也 包括 土耳其 
和 加 那 利 岛 的 间断 分 布 区 。 本 区 分 布 有 5 属 , 即 松 属 冷杉 属 、 云 杉 属 .落叶 松 属 和 雪松 属 ， 
TF 22 种 , 占 总 种 数 的 9. 36%。 本 区 多 为 分 布 区 狭小 的 残 遗 种 ,这 些 类 群 或 为 本 区 特有 
(如 : 松 属 中 的 Subsect. Pineae ) ,或 与 分 布 于 喜马拉雅 和 东亚 南部 亚 区 中 的 某 些 种 近 缘 
(如 : Pinus canariensis , 与 已 . roxburghii Sarg. , Cedrus libani A . Richard , 5 C. deodara 
(Roxb. ) G. Don. ) ,推测 是 早 第 三 纪 时 沿 古 地 中 海路 线 散布 所 致 。 

I 东欧 与 西伯 利 亚 区 包括 西 自 苏格兰 北部 ,、 东 至 勒 拿 河 附近 的 广大 北方 区 , 向 南 
沿 阿尔 泰山 区 伸 入 我 国 新 疆 西 北部 。 本 区 除 松 属 分 布 有 2 种 外 ,还 分 布 有 云 杉 属 , 冷 杉 属 
及 落叶 松 属 各 1 种 ,分 布 种 数 仅 占 总 种 数 的 2. 13% 。 本 区 种 类 虽 少 , 却 均 为 广 布 种 ,具有 
较 宽 的 生态 适应 幅度 ,是 组 成 寒 温带 针 叶 林 的 主体 成 分 。 从 发 生 上 讲 , 本 区 分 布 的 系 较 年 
轻 的 类 群 ,可 能 是 第 四 纪 冰 期 后 才 由 “避难 所 ”扩散 形成 。 

T 东亚 区 

Ka. 东亚 北部 亚 区 ”包括 勒 拿 河 以 东 的 亚洲 北部 高 原 或 山地 ,向 南 伸 入 我 国 东 北 、 
华北 , 以 及 朝鲜 和 日 本 。 本 亚 区 的 属 、 种 相对 比较 丰富 , 除 分 布 有 4 个 温带 属 ( 冷杉 、 云 
杉 、 落 叶 松 和 松 属 ) 外 ,日 本 还 有 黄 杉 和 铁 杉 属 。 共 计 31 种 , 占 总 种 数 的 13. 19%。 
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1b 喜马拉雅 和 东亚 南部 亚 区 ”包括 喜马拉雅 山区 诸 国 ， RAHE EAP, P 
东 和 台湾 , 并 以 此 为 中 心 ,向 南 延 伸 至 中 南 半 岛 ， 个 别 种 至 苏门答腊 岛 。 本 亚 区 与 东亚 北 
部 亚 区 的 界线 大 致 在 祁 连 由 、 秦 岭 及 黄河 中 下 游 一 线 ( 少 数 种 向 北 分 布 至 贺兰山 ,大 青 
山 , 见 图 1)。 本 亚 区 不 仅 分 布 着 松 科 现存 的 所 有 属 , 而且 有 3 a ERAR ARM 
WEA) 仅 限于 本 亚 区 , 具有 除 松 属 和 雪松 属 以 外 所 有 属 \ 种 的 最 大 多 样 性 ， 因此 是 松 
科 的 第 一 分 布 中 心 和 多 样 性 中 心 , 共计 88 种 ， 占 总 种 数 的 37. 45%. 























图 1 松 科 的 分 区 


Fig. 1 Floristic regions in Pinaceae 


N 北美 西部 区 “本 区 与 太平 洋 对 上 岸 的 互 区 隔 洋 相 望 ， 曾 共同 组 成 环 太平 洋 植物 区 。 
除 有 4 个 温带 广 布 属 外 , 黄 杉 和 铁 杉 属 在 此 区 也 有 分 布 。 本 区 是 松 属 的 分 布 和 多 样 性 中 
p, 该 属 的 15 个 亚 组 中 , 分 布 于 本 区 的 就 有 11 亚 组 ， 其 中 特有 亚 组 5 个 。 冷 杉 属 的 种 类 
虽 以 东亚 区 为 最 丰富 ,但 若 从 组 的 层次 来 看 , 则 以 本 区 最 为 多 样 化 , 即 在 该 属 的 10 个 组 
H, 分 布 于 本 区 的 有 5 组 , 其 中 4 组 为 本 区 所 特有 。 云 杉 属 、 黄 杉 属 和 铁 杉 属 中 也 有 类 似 
情况 ,与 1 区 相对 应 。 本 区 也 可 划分 为 两 亚 区 : 

Na. 北美 西北 亚 区 ”本 亚 区 与 a 区 相对 应 ,这 两 个 亚 区 分 别 位 于 太平 洋 的 东 、 西 两 
岸 ,所 分 布 的 种 类 关系 密切 ， 如 : Picea jezoensis (Sieb. & Zucc. ) Carr. 和 P. sitchensis 
(Bong. ) Carr. ( 同系 Sect. Casicta, Subsect. Sitchenses ) 分 别 分 布 于 太平 洋 的 东西 两 岸 ， 
不 仅 近 缘 , 而 且 生 境 也 极 相近 。 相 比 之 下 本 亚 区 与 北美 北部 区 (V PO B 2S 3 CT BOR 
远 。 本 亚 区 分 布 有 松 、 冷 杉 、 云 杉 、 落 叶 松 和 铁 杉 五 个 属 , 约 含 18 种 , 占 总 种 数 的 7.66%。 

Wb. 北美 西南 亚 区 ”本 亚 区 与 Lb 相对 应 , 也 是 种 类 比较 集中 的 地 区 。 但 明显 较 E 
by, V 4 个 温带 广 布 属 外 还 分 布 有 黄 杉 属 和 铁 杉 属 ， 其 中 冷杉 属 和 松 属 在 本 亚 区 分 
布 有 相当 多 的 种 , 后 者 在 美国 加 利 福 尼 亚 和 墨西哥 达到 种 类 的 最 大 多 样 性 。 显 然 , 本 亚 
区 也 是 一 个 重要 的 分 布 中 心 , 约 含 46 Fh, 占 总 种 数 的 19. 58%。 

V 北美 北部 区 “本 区 与 殉 亚 大 陆 的 工区 相对 应 ， 所 分 布 的 种 多 为 温带 广 布 成 分 , 除 
4 个 温带 广 布 属 外 , 铁 杉 属 也 有 1 种 分 布 于 本 区 , 含 11 种 , 占 总 种 数 的 4. 68%. 

北美 东南 部 区 包括 美国 东南 部 和 加 勒 比 地 区 。 仅 分 布 有 12 种 松 属 植物 、1 种 冷 
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杉 和 1 种 铁 杉 植物 . 松 属 的 Subsect. Autrales "PBR Pinus pinaster 分 布 于 I 区 外 , 其 它 种 均 
分 布 于 此 。 含 14 种 , 占 总 种 数 的 5. 96% 。 本 区 与 环 大 西洋 植物 区 关系 密切 。 














Lariz 


2 
& 
心 
= 





Keteleeria 


N Pseud otsug a 


E 
£ 
* 
* 
w 
R 
Ls 
x 
* 
~ 


Floristic region 





Fig.2 A map showing statistic result of Pinaceae in floristic regions 
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Hl 松 科 分 区 种 数 统计 


Table 1 Statistic results of Pinaceae species in floristic regions 


—~~..__Floristie region 1 x x v u = 
Taxon EE CENE Ha | Eb | Na | Nb 
Subgen. Pinus 6 4|nj|zj|mal|s«lj|nifjse 
Subgen. Ducampopinus 1 L 1 
pinus Subgen. Parrya 3 2 9 14 
Subgen. Strobus 2 4 8 4 2 1 i 22 
= 8 8 23 8 30 5 12 96 
Subsect. Omorikae 1 3 2 6 
Subsect. Picea 2 z 10 1 3 24 
Picea Subsect. Sitchenses 1 2 1 4 
Subsect. Pungentes 2 2 
z 3 3 36 
Cathaya 1 
Sect. Sina 1 ] 5 
Pseudotsuga Sect. Pseudotsuga 1 1 
= 2 6 
Sect. Multiseriales 8 
ai 7 
[1j 
al 
|_| 
| | 
|__| 
|__| 






























































Sect. Heopeuce 


Sect. Hesperopeuce 


Scet. Tsuga 


Keteleeria 12 12 
Sect. Abies 5 5 

Sect. Pinaster 2 T 2 

Sect. Momir 3 6 9 

Sect. Pseudopicea 14 14 

Sect. Amabiles 1 1 d 2 

Abies Sect. Balsamea 1 4 1 1 1 1 9 
Sect. Bracteatae 1 1 

Sect. Grandes 2 3 i 5 

Sect. Oiamel 4 Ta 

Sect. Nobiles 2 2 

7 1 8 21 4 10 1 1 53 

zx 22 5 31 88 18 46 11 14 235 
9.36 | 2.12 |13. 19/37. 45] 7. 66 |19. 58| 4. 68 | 5.96 | 100 


综 上 所 述 ， 下 b 和 Nb 亚 区 是 松 科目 前 的 两 个 多 样 性 中 心 和 分 布 中 心 , 也 是 松 科 现 
代 属 种 重要 的 分 化 中 心 。 Ea 亚 区 南部 和 VW 区 有 一 些小 的 次 生 多 样 性 中 心 。 URIV 区 因 处 
FRAY, 气候 条 件 较 为 恶劣 , 种 类 贫乏 , 仅 被 有 限 的 几 个 广 布 种 所 占据 , 此 两 区 所 分 
布 的 多 为 较 年 轻 的 种 ， 可 能 系 第 四 纪 冰 期 后 扩散 形成 。 I 区 的 属 种 也 很 有 限 , 这 与 欧洲 
在 第 四 纪 期 间 曾 多 次 发 生 的 大 规模 冰 盖 冰川 有 关 。 
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2 属 的 分 布 式 样 及 演化 


2.1 松 属 Pinus Linn. 系 为 北 温带 分 布 类 型 , 是 松 科 中 水 平分 布 跨度 最 大 的 属 。 在 欧 亚 
大 陆 , 西 起 北欧 的 斯 堪 的 纳 维 亚 、 西 班 牙 CP. sylvestris Linn. FEA 9") ,经 南欧 山地 ,东欧 
平原 ,西伯利亚 ; 东 至 鄂 堆 次 克海 和 远东 沿海 (P，pumila( Pall. )Regel, HA 179); RAIA 
地 中 海南 部 ,非洲 西北 部 的 加 那 利 群岛 (P. canariensis, 北纬 28*) 和 摩洛哥 (P. pinaster, 
北纬 33") ,亚洲 最 南 则 超过 赤道 达 南 亚 的 苏门答腊 岛 ( P. merkusi, 南 纬 2^6 ); 北 至 北极 
圈 以 内 ,挪威 (P. sylvestris, 北纬 72*29' ) 和 西伯 利 亚 北部 的 勒 拿 河 下 游 (P. pumila, 北 纬 
70°"31’ )。 在 北美 , 西 起 阿拉 斯 加 的 育 空 区 东部 (P. contorta Dougl. ex Loud.， 西 经 137°); 
东 至 北美 东部 沿海 ,加 拿 大 的 新 斯 科 舍 (P. banksiana Lamb.， 西 经 约 62“) 和 加 勒 比 地 区 
的 多 米 尼 加 共和 国 ( P. oocidentalis Swartz, 西 经 70”); 南 起 加 勒 比 地 区 的 尼加拉瓜 ( P. 
occarpa Schiede,P. caribaea Morelet, 北纬 11"45' ) ; 北 达 加 拿 大 西北 部 的 马 更 些 河流 域 

( P. banksiana, 北纬 65") (图 2, 图 3). 与 其 它 属 不 同 , 松 属 的 分 布 区 中 心 明显 在 北美 。 本 
属 有 4 亚 属 .5 组 .15 亚 组 (李湘 萍 等 , 1993; Mirov, 1967)、 约 96 种 , 其 中 , 除 单 种 残 遗 的 
扁 叶 松 亚 属 Subgen，Ducampopinus 无 分 布 外 ,其 它 3 亚 属 及 其 所 有 组 均 在 北美 有 丰富 的 
分 布 。 在 15 个 亚 组 中 , 北美 分 布 有 11 亚 组 , 占 亚 组 总 数 的 73. 3%。 其 中 特有 亚 组 7 个， 
占 亚 组 总 数 的 46. 7%, 即 松 科 中 近乎 一 半 的 亚 组 仅 限 于 北美 分 布 。 北 美 有 55 种 松树 , 占 
总 种 数 的 57. 3% 。 相 比 之 下 ,东亚 的 亚 组 和 种 数 则 要 贫乏 得 多 , 仅 7 亚 组 ,31 fh, DA 
总 数 的 46.7 908 32. 3 %。 特 有 亚 组 也 仅 2 个 ( 扁 叶 松 亚 组 Subsect. Ducompopinus 和 白 
皮 松 亚 组 Subsect，Geradianae) 。 另 外 , 松 属 还 是 松 科 中 唯一 表现 出 较 强 的 向 南 分 布 属性 
的 类 群 ， 对 热带 环境 (尤其 是 干 热 环 境 ) 似 乎 表现 出 广泛 的 适应 能 力 。 在 其 分 布 区 的 北 缘 
树 势 生长 常 呈 衰 败 趋势 (Mirov, 1967) ,而 在 南 缘 则 不 然 ， 除 在 热带 地 区 分 布 有 相当 多 的 
种 数 外 ,南洋 松 P. merkusii 的 天 然 分 布 已 越过 赤道 ， 一 些 种 类 在 赤道 以 南 的 国家 或 地 区 
引种 也 相当 成 功 , 其 长 势 甚至 超过 原 产 地 。 
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Hi3a 松 亚 属 的 现代 分 布 和 化 石 分 布点 
Fig. 3a Modern distribution and fossil localities of Subgenus Pinus 
1—9. Fossil localities: 1. Early Cretaceous; 2. Late Cretaceous; 3,4. Eocene; 5,6. Oligocene; 7. Miocene; 
8,9. Pliocene. 10. Modern distribution. (1,4,6,9 are microfossils, presented here only as reference. ) 
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松 属 最 早 的 可 靠 化 石 出 自 于 欧洲 比利时 的 早 白垩 纪 地 层 (Alvin，1960)， 远 早 于 现存 
的 其 它 各 属 ,是 松 科 中 现存 的 最 早 分 化 的 类 群 (Miller, 1988, 1977)。 现 有 的 为 数 不 少 的 
松 属 早期 化 石 主要 分 布 于 北半球 的 中 纬度 地 区 ( 约 北纬 30" 一 50" 之 间 ) (Millar, 1993; 
Miller, 1988, 1977, 1975; Axelord, 1986, 1976; Ferguson, 1967;Florin, 1963) , 尤 以 北 
美 东部 与 欧洲 西部 为 多 ,其 次 是 日 本 。 因 此 ,有 些 学 者 建议 北美 东部 和 欧洲 西部 地 区 , 或 
者 东亚 有 可 能 成 为 松 属 的 起 源 地 ( Millar,1993; Klaus, 1987; Axelrod ,1986)。 本 文 作者 
更 倾向 于 前 者 。 根 据 地 史 资 料 ,白垩 纪 以 前 北美 东部 与 欧洲 西部 曾 联 合 为 欧美 古 陆 ， 其 
南 接 古 地 中 海北 岸 ( Smith et al. ,1981) (图 3 ) ,该 地 区 很 可 能 就 是 松 属 的 起 源 中 心 。 松 属 
的 早期 化 石材 料 基 本 上 是 以 “ 球 果 种 鳞 鳞 脐 背 生 , 叶 具 双 维 管束 ”等 特征 为 主 的 ( 见 李 楠 博 
士 论文 ! Miller，1975) 。 对 现 有 的 产 自白 垩 纪 地 层 的 24 枚 化 石 的 解剖 研究 表明 , BR 3 Be 
出 自白 亚 纪 晚期 的 化 石 与 白松 亚 属 Subgen. Strobus 近 缘 外 ,其 余 均 分 别 与 松 亚 属 的 以 下 
亚 组 Subsect. Sylvestres, Ponderosae, Australes, Leiophyllae 及 Canarienses 的 特征 相近 
Millar, 1993;Miller, 1975)。 可见 , 松 亚 属 应 该 系 较 古 老 的 类 群 。 从 表 1 及 以 下 分 析 可 以 
看 出 , 松 亚 属 的 多 度 和 多 样 性 中 心 在 以 北美 东部 和 地 中 海区 为 中 心 的 区 域 。 松 亚 属 分 2 
组 ,9 WA, 其 中 除 Subsect. Sylvestres (20 种 ) 系 北 温带 广 布 类 型 .Subsect. Canarienses 
C2 种 ) 系 地 中 海 -喜马拉雅 间断 分 布 类 型 外 ,其 余 均 分 别 为 北美 或 欧洲 地 中 海区 特有 或 
两 者 共有 。Subsect，Australes( 12 种 ) 系 北美 东南 -地 中 海 间 断 分 布 类 型 ,Subsect. Pineae 
( 仅 1 种) 系 地 中 海 特有 成 分 ,其 余 5 亚 组 , 即 :Subsect. Leiophyllae ( 3 种 )、Ponderosae( 7 
种 ) .Contortae ( 4 种 ) .Oocarpae (7 种 )、Sabinianae ( 3 种 ) 均 为 北美 特有 成 分 。 
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图 3b 扇 叶 松 亚 属 . 白 皮 松 亚 属 和 白松 亚 属 的 现代 分 布 和 化 石 分 布点 
Fig.3b Modern distribution and fossil localities of Subgenus Ducam popinus, Parrya and Strobus 
1—6. Fossil localities; 1. Late Cretaceous; 2. Eocene; 3,4. Oligocene; 5. Miocene; 6. Pliocene. 7. Modern 
distribution. (2,4 are microfossils, presented here only as reference. ) 


至 白垩 纪 了 晚期， 松 属 已 较 广 泛 地 在 北半球 的 中 纬度 地 区 扩散 开 来 。 第 三 纪 初 ,由 于 
北方 热带 植物 区 系 的 出 现 ,， 松 属 植 物 曾 逐渐 退 居于 三 个 “避难 所 ”: 北 半球 的 高 纬 、 低 纬度 
地 区 及 中 纬度 山区 ( 尤其 是 北美 西部 ) 。 始 新 志 时 ,一 些 “ 避 难 所 ?经 历 了 火山 和 造山 运动 
而 成 为 松 属 的 次 生 分 化 中 心 , 如 : Subsect. Oocarpae 和 Sabinianae 可 能 就 是 墨西哥 和 中 
美 * 避 难 所 ?起 源 的 。 始 新 世 晚期 气候 又 变 得 凉爽 和 干燥 起 来 ,北方 热带 植物 区 系 中 的 很 
多 有 花 植 物 类 群 纷纷 天 绝 , 松树 得 以 再 度 占领 中 纬度 地 区 。 当 这 些 被 隔离 的 种 系 由 “避难 
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所 ”扩散 后 再 度 相 遇 , 由 于 有 了 新 的 种 质 渗 入 ， 使 树 松 的 多 样 性 印发 丰富 起 来 (Millar， 
1993) 。 

2.2 云 杉 属 Picea Dietr. 系 北 温带 分 布 类 型 ,是 组 成 北 温带 和 亚热带 中 高 山 针 叶 林 的 
优势 成 分 , 常 组 成 纯 林 。 在 欧 亚 大 陆 , 西 起 法 国 阿 尔 卑 斯 山区 (Picea abies (Linn. ) 
Karst. )， 东 至 勒 拿 河流 域 及 鄂 霍 次 克 沿 海 (P. obovata), 向 南 仅 沿 山 区 分 布 ,在 欧洲 其 南 
界 几 与 西 界 重 秋 (北纬 约 41"27?) ,亚洲 可 至 缅甸 内 陆 (P. farreri Page & Ruthforht, 北纬 
约 25310 和 我 国 台湾 (P. morrisonicola Hayata, 北纬 约 23*31?) , 北 界 伸 入 北极 圈 以 内 ， 
斯 堪 的 纳 维 亚 半岛 ( P. abies ( Linn. ) Karst. ,北纬 69"27’) 与 西伯 利 亚 卡 丹 加 河口 ( P. 
obovata, 北纬 72*25?) 。 在 北美 , 西 起 阿拉 斯 加 大 部 和 西部 沿海 , 呈 连 续 的 带 状 分 布 并 延至 
加 拿 大 东部 和 美国 东北 部 沿海 地 区 , 北 界 伸 入 北极 圈 以 内 达 加 拿 大 西北 部 的 巴 罗 角 ( P. 
glauca ( Moench ) Voss.， 北 纬 69°). 向 南 有 三 个 间断 的 分 布 区 :一 是 沿 太平 洋 沿岸 至 加 
利 福 尼 亚 北部 , 二 是 沿 落 基 山区 高 山 带 星 散 分 布 至 美 国 西 南部 和 墨西哥 中 部 ,三 是 沿 咯 
尔 巴 陡 山 至 卡罗来纳 北部 , 南 界 达 杜 兰 戈 和 埃 尔 桑 托 ( P. glauca, P. chihuahuana Mart. ， 
P. engelmannii ssp. mexicana( Mart. ), P. Schmidt, 北纬 23°39’) (图 4 )。 





























图 4 云 杉 属 的 现代 分 布 和 化 石 分 布点 
Fig.4 Modern distribution and fossil localities of Picea 
1—7. Fossil localities: 1. Eocene; 2,3. Oligocene; 4,5. Miocene; 6.7. Pliocene. 8. Modern 
distribution. (1,3,5,7 are microfossils, presented here only as reference. ) 





云 杉 属 是 松 科 中 相对 孤立 的 一 群 ,目前 似 仍 处 于 分 化 之 中 , 尤其 在 中 国 的 横断 山区 ， 
种 系 复杂 。 本 属 分 2 组 .4 亚 组 、 约 36 种 (Farjon，1990; Schmidt，1989)。(A) 云 杉 组 
Sect. Picea 其 种 鳞 木 质 ,为 较 古 老 类 群 , 包括 2 亚 组 。(a) 麦 吊 杉 亚 组 Subsect. Omorikae， 
会 6 种 .1 变种。 其 中 东亚 3 种 、1 变种 , 均 分 布 于 广义 的 横断 山区 ;北美 西部 山地 2 种 ,地 
中 海区 1 种 。 整 个 亚 组 为 地 中 海 -东亚 西南 部 -北美 西部 间断 分 布 类 型 。(b) 云 杉 亚 组 Sub- 
sect. Picea, 24 24 种 。 其 中 亚洲 17 种 ,主要 集中 于 以 横断 山 为 中 心 的 区 域 ;北美 2 种 , 欧 
洲 1 种。 整个 亚 组 为 北 温带 分 布 类 型 。(B) 丽 江 云 杉 组 Sect. Casicta 的 种 鳞 薄 革 质 或 厚 纸 
质 , 为 较 进化 之 类 群 , 包括 2 亚 组 : 锡 加 云 杉 亚 组 Subsect. Sitchenses 和 蓝 云 杉 亚 组 Sub- 
sect，Pungentes。 前 者 4 种 .5 变种 ,整个 亚 组 为 东亚 -北美 间断 分 布 类 型 ;后 者 仅 2 种 , 系 
落 基 山区 特有 分 布 类 型 。 

本 属 最 早 的 可 靠 化 石 出 现 并 不 早 , 是 在 渐 新 世 地 层 (Miller,， 1977,1975)。 并 且 , 在 渐 
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新 世 和 中 新 志 以 后 的 地 层 中 , 云 杉 化 石 已 较 普 遍地 出 现 于 欧洲 、 北 美和 日 本 的 地 层 中 ( 
Axelord, 1986, 1976; Ferguson, 1967 )。 根据 本 属 的 化 石 及 目前 的 分 布 状况 推测 ， 云 杉 
属 的 祖先 类 群 可 能 是 松 科 演 化 中 期 便 已 分 化 的 一 支 ,但 直到 第 三 纪 , 才 逐渐 演变 得 与 现代 
云 杉 属 基本 一 致 了 。 

Wright ( 1955 ) 曾 提出 云 杉 属 起 源 于 东北 亚 , 并 经 北极 路 线 迁 移 和 沿 山 脉 向 南 扩 
散 。 但 此 假说 很 难 对 现 集中 分 布 于 东亚 较 低 纬度 的 较 古 老 、 丰 富 的 云 杉 种 类 的 分 布 现象 
做 出 合理 解释 。 从 目前 本 属 的 分 布 情 况 看 ,其 分 布 区 中 心 无 疑 是 在 东亚 ,尤其 是 在 以 横断 
山 为 中 心 的 区 域 。 本 局 的 4 个 亚 组 中 , 除 落 基山 区 特产 的 明显 是 较 进化 的 类 群 蓝 云 杉 亚 
组 无 分 布 外 , 其 它 3 亚 组 的 分 布 区 中 心 均 在 此 区 。 试 以 较 古 老 的 类 群 云 杉 组 为 例 ,本 组 有 
30 种 ,2 变种 , 而 本 区 就 分 布 有 13 种 、1 变种 , 占 组 总 种 数 的 43. 3%。 可 见 , 本 文 作者 似乎 
更 有 理由 推测 以 横断 山区 为 中 心 的 区 域 是 本 属 的 起 源 中 心 , 至少 是 最 重要 的 分 化 中 心 。 
2.3 MM Cathaya Chun & Kuang XAR Cathaya argyrophylla Chun & Kuang 1 
种 ,于 我 国 中 部 大 娄 山 东 段 和 越 城 岭 支脉 及 八 面 山 和 大 瑶 山 呈 间 断 、 残 遗 分 布 , 生 于 海 
$R 940—1890 m 的 中 山地 带 (图 5)。 银 杉 属 的 最 早 可 靠 化 石 出 现 于 德国 埃 施 魏 勒 ( Es- 
chweiler ) 的 中 新 世 地 层 ， 东 西伯 利 亚 的 阿尔 丹 河谷 的 中 新 世 至 上 新 世 地 层 . 黑 海上 新 世 
地 层 也 出 现 过 银 杉 的 球 果 化 石 ( Ferguson, 1967; Florin，1963)。 银 杉 的 孢 粉 化 石 出 现 稍 
早 , 见 于 法 国 西南 部 渐 新 世 至 中 新 世 交 界 的 沉积 物 中 。 我 国 云南 元 谋 第 四 纪 早 期 地 层 中 
也 发 现 银 杉 孢 粉 化 石 ,北美 至 今 未 见 银 杉 的 化 石 报道 ,从 现 有 的 化 石 资 料 看 ， 至 少 在 中 
新 世 至 上 新 世 之 间 , 银 杉 属 在 欧 亚 大 陆 曾 有 过 较为 广泛 的 分 布 。 























AS 银 杉 属 的 现代 分 布 和 化 石 分 布点 
Fig.5 Modern distribution and fossil localities of Cathaya 
1—2. Fossil localities; 1. Miocene; 2. Pliocene. 3. Modern distribution. 


2.4 FER Pseudotsuga Carr. 4) 218, 含 6 种 .1 变种 (李楠 ，1993; Farjon, 1990), 
为 典型 的 东亚 -北美 间断 分 布 类 型 (图 6) 。 黄 杉 组 Sect. Sina & 5 种 。 其 中 东亚 分 布 有 4 
种 , 除 1 种 ( Pseudotsuga japonica ( Shiras. ) Beissn ) 分 布 于 日 本 外 , 其 余 3 种 分 别 分 布 于 
我 国 横 断 山 区 CP... /orrestaCraib. ) 和 秦岭 以 南 . 南 岭 以 北 的 亚热带 山地 ( 忆 . sinensisDode) 
RC Bil UD CP. brevifolia Cheng et L.K. Fu. )。 在 太平 洋 东 岸 的 美国 加 利 福 尼 亚 南 部 沿 
海山 区 ,间断 分 布 着 一 个 残 遗 的 对 应 种 〈 P. macrocarpa ( Vasey ) Mayr. ) ,种 群 虽 少 却 
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显然 可 视 为 本 组 向 花旗 松 组 连结 的 一 个 纽带 。 整个 组 呈 东 亚 - 北 美 间断 分 布 类 型 。 总 的 说 
来 , 黄 杉 组 虽 有 5 种 之 多 , 但 每 个 种 的 数量 有 限 , 分 布 十 分 星 散 ， 且 天 然 更 新 不 良 ， 在 林 
中 常 不 占 优势 ,表现 出 一 定 的 残 遗 性 质 。 花 旗 松 组 Sect. Pseudotsuga 则 不 然 , 虽 仅 1 种 、 
1 变种 (P. menziesii(Mirb. )Franco. ,P. menziesii var. glauca(Beissn) Franco), HERR 
盛 , 飞 子 成 林 。 被 誉 为 “当今 世界 生长 在 最 适 生 境 中 树种 的 典范 ” 是 组 成 北美 西海 岸 温带 
针 叶 林 的 主要 成 分 , 占 绝对 优势 ,整个 组 为 北美 西部 温带 特有 分 布 类 型 。 从 形态 上 看 , 两 
个 组 的 差异 似 不 很 大 , 但 染色 体 核 型 资料 却 揭示 了 两 者 的 系统 位 置 。 黄 杉 组 具 较 原始 的 
BA, 染色 体 基数 与 松 科大 多 数 种 一 致 ,为 n 一 12,， 核 型 公式 Kn) = 24 = 12m + 
12sm。 花 旗 松 的 染色 体 基数 n 一 13, 核 型 公式 K(2n)= 26 一 10m 十 12sm 十 4t， 推 测 是 由 
黄 杉 组 的 原始 成 员 经 染色 体 易 位 .重组 后 形成 (李楠 ,1993) 。 这 种 因 染 色 体 结构 变异 而 产 
生 的 新 类 群 由 于 带 着 新 的 连锁 基因 群 , 因而 具有 向 新 环境 扩张 的 适应 能 力 。 花 旗 松 目前 
旺盛 的 生长 势 似乎 正 说 明了 这 一 点 。 
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图 6 黄 杉 属 现代 分 布 和 化 石 分 布点 
Fig. 6 Modern distribution and fossil localities of Pseudotsuga 
1—3. Fossil localities: 1. Oligocene; 2. Miocene; 3. Pliocene. 4— 9. Modern distribution: 4. P. forrestis 5. P. sinensis; 
6. P. brevifolia; 7. P. japonica; 8. P. menziesi; 9. P. macrocarpa. 


黄 杉 属 的 最 早 化 石 见 于 北美 俄 勤 冈 第 三 纪 渐 新 世 地 层 , 从 目前 掌握 的 化 石 资料 看 
(Axelord, 1986, 1976; Ferguson, 1967) , 黄 杉 属 可 能 是 环 太平 洋 植物 区 发 展 起 来 的 属 ， 
可 能 起 源 于 东亚 ,大 约 于 渐 新 世 以 前 经 白 令 古 陆 扩 散 到 北美 西部 。 在 西部 剧烈 的 火山 和 造 
山 运动 的 刺激 环境 中 ,古老 的 黄 杉 种 类 的 染色 体 结构 发 生 重组 ,产生 了 更 适 于 当地 生境 的 
新 类 群 花旗 松 组 ,原始 的 黄 杉 类 不 适应 环境 的 变化 而 日 趋 衰 退 。 
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25 落叶 松 属 Lariz Mill. 是 松 科 中 分 布 最 北 的 属 ,分 布 北 界 常 达到 寒 温带 、 甚 至 寒 
带 。 在 欧 亚 大 陆 其 北 界 达 卡 丹 加 河 入 海口 ( 工 . sibirica, ACE 72°), 或 许 还 分 布 到 泰 梅 尔 
半岛 (北纬 约 75") 。 在 北美 分 布 北 界 位 于 麦 肯 齐 河 入 海口 ( 工 . laricina( Du Rei ) K. Koch, 
ACH 70°) ,也 接近 或 组 成 森林 分 布 之 北 线 ; 向 南 仅 沿 山 区 分 布 。 在 亚洲 最 南 分 布 至 我 国 
横断 山区 CL. speciosa Cheng & Law ,北纬 约 26°) 和 喜马拉雅 山南 坡 (L. griffithiana 
( Lindl. & Gord. ) Hort. ex Carr. ,北纬 约 26°—27°); 在 欧洲 、 美 洲 分 布 区 南 界 明显 北 移 ， 
欧洲 为 北纬 44°C L. decidua Mill. ) ,北美 约 为 39"( L. laricina) (图 7)。 


























图 7 落叶 松 属 的 现代 分 布 和 化 石 分 布点 - 
Fig.7 Modern distribution and fossil localities of Lariz 
1--5. Fossil localities; 1. Eocene; 2. Oligocene; 3,4. Miocene; 5. Pliocene. 6 一 7. Modern distribution: 
6. Sect. Multiseriales; 7. Sect. Larix. (1,2,4 are microfossils, presented here only as reference. ) 


本 属 分 2 组 , 含 15 种 .3 变种 ( Farjon, 1990; RAH, 32H, 19780 KEMER 
代 现 象 明显 ( 应 俊生 ，1989)， 甚 至 形态 也 常 随 着 海拔 和 纬度 的 升 高 或 降低 星 明 显 的 梯度 
变化 。 两 个 组 的 水 平分 布 不 重 倒 ,分 属于 两 种 不 同 的 分 布 区 类 型 。 红 杉 组 Sect. Multiseri- 
ales 的 球 果 之 苞 鳞 明显 长 于 种 鳞 ,， 种 鳞 数 目 多 ,成熟 球 果 一 般 较 大 , 呈 圆 柱 或 孵 状 圆柱 形 ， 
一 般 认为 是 较 原 始 的 类 型 ; ( 周 岩 ,1962)。 本 组 共 8 种 , 除 2 种 分 布 于 太平 洋 沿岸 的 咯 斯 
特 山 西部 和 落 基 山东 部 等 温带 山地 外 ,其 余 6 种 均 分 布 于 喜马拉雅 东部 、 我 国 西南 横断 山 
区 及 秦岭 山区 ,整个 组 分 布 区 明显 偏 南 ,为 东亚 -北美 间断 分 布 类 型 。 落 叶 松 组 Sect. Larix 
的 苞 鳞 较 种 鳞 为 短 ,种 鳞 数 目 少 ,成 熟 球 果 一 般 较 小 .圆柱 状 卵 形 至 卵 状 球形 ,是 较 进 化 类 
群 。 本 组 含 7 种 .2 变种 ,其 中 东亚 北部 分 布 有 4 种 , 欧 亚 广 布 1 种 ,南欧 山地 北美 各 1 
种 ,整个 组 旦 环北 极 分 布 类 型 。 从 上 面 的 分 析 可 以 看 出 , 本 属 尤其 是 较 原 始 的 红 杉 组 的 分 
布 中 心 明显 在 东亚 ( 表 1), 各 种 的 形态 木材 解剖 ( 周 窒 ,1962) 及 染色 体 资 料 Hizume， 
1988,34 77 36,1982 似乎 都 表明 了 本 属 存在 着 由 东亚 南部 向 北 的 梯度 变异 。 因而 推测 本 
属 分 化 于 以 喜马拉雅 -横断 山 为 中 心 的 区 域 , 然 后 逐渐 北 移 , 发 展 成 北 温带 之 广 布 属 。 

本 属 最 早 的 可 靠 化 石 出 现 于 欧洲 中 新 世 , 是 松 科 中 化 石 出 现 最 晚 的 属 之 一 。 胡 志 昂 
兽 利 用 电泳 技术 测 得 的 落叶 松 属 的 种 子 蛋 白 多 肽 的 过 氧化 物 酶 酶 谱 距离 和 种 子 蛋 白 多 上 肽 
谱 距 离 均 是 松 科 中 最 低 的 ( 胡 志 晶 等 ，1984，1983),Prager 等 (1978) 的 松 科 各 属 种 子 蛋 
白 血 清 实 验 也 得 出 与 此 类 似 的 结果 , 因此 本 属 可 能 是 松 科 中 较 进 化 的 类 群 。 
2.6 金钱 松 属 Pseudolarizff Gord. 为 我 国 特 有 单 种 属 , SRB P. kaempferi 
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(Lindl. ) Gord. 目前 主要 分 布 于 长 江 中 下 游 的 温暖 地 区 ,整个 分 布 区 位 于 中 、 北 亚热带 
的 低 山 或 丘陵 地 带 。 本 属 最 早 的 化 石 记录 出 现 于 西伯 利 亚 东 北部 的 晚 白垩 纪 地 层 , 古 新 世 
( 或 为 始 新 世 ) 时 出 现 于 挪威 斯 匹 次 卑 尔 根 西部 (图 8) 。 总 的 看 来 , 本 属 的 化 石 还 算 丰 
富 , 美 国 中 部 和 西部 .欧洲 .亚洲 中 部 、 我 国 东北 及 日 本 均 在 第 三 纪 的 不 同时 期 发 现 过 该 属 
化 石 ( Farjon, 1990; Florin, 1963)。 根 据 化 石 资料 推测 , 金钱 松 属 可 能 起 源 于 白垩 纪 中 
晚期 ,第 三 纪 时 曾 发 展 成 为 北半球 中 高 纬度 的 广 布 属 。 在 北美 和 亚洲 中 部 , 金钱 松 似 乎 
出 现 后 不 久 便 消失 了 ,而 网 洲 和 日 本 则 一 直 保 存 至 更 新 世 第 一 次 冰期 降临 ( Farjon, 
1990)。 














图 8 金钱 松 属 的 现代 分 布 和 化 石 分 布点 
Fig.8 Modern distribution and fossil localities of Pseudolarix 
1—4, Fossil localities: 1. Late Cretaceous; 2. Oligocene; 3. Miocene; 4. Pliocene. 5. Modern distribution. 


2.7 雪松 属 Cedrus Trew. 目前 的 分 布 呈现 出 很 强 的 残 遗 性 质 ， 整 个 分 布 区 大 致 位 于 
北纬 30" 一 40", 西 经 15" 一 东经 80" 之 间 ， 自 西向 东 依次 形成 3 个 彼此 间断 的 分 布 区 (图 
9)。 整个 属 为 地 中 海区 -喜马拉雅 间断 分 布 类 型 , 本 属 含 4 种 ,分 布 区 虽 彼 此 间断 ,形态 却 





























Bo 当 松 属 的 现代 分 布 和 化 石 分 布点 
Fig.9 Modern distribution and fossil localities of Cedrus 
1—7. Fossil localities: 1,2. Eocene; 3. Oligocene; 4,5. Miocene; 6,7. Pliocene. 
8—11. Modern distribution: 8. C. atlantica; 9. C. libani; 10. C. brevifolia; 11. C. deodara. 
(1,3,5,6 are microfossils, presented here only as reference. 》 
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很 相似 ,显然 是 出 自 同 一 祖先 ,后 因 地 史 和 气候 的 变化 分 布 区 隔离 而 形成 4 个 现代 的 小 种 
(Farjion，1990)。 本 属 的 最 早 可 靠 化 石 出 现 于 哈萨克 斯 坦 西 部 的 渐 新 世 地 层 ， 此 外 南欧 
中 新 世 和 上 新 世 地 层 、 欧 洲 和 撒哈拉 中 部 的 旱 更 新 世 地 层 也 先后 发 现 雪松 化 石 ( Far- 
jon，1990;Florin，1963)( 图 9)。 我 国 虽 无 雪松 大 化 石 的 报道 ,但 抱 粉 化 石 频 丰 。 从 匈 粉 资 
料 分 析 , 至 少 在 第 三 纪 , 我 国 曾 有 过 雪松 的 广泛 分 布 。 根 据 化 石 资料 推测 ,雪松 属 可 能 是 
古 地 中 海 沿 岸 起 源 并 发 展 起 来 的 属 , 起 源 时间 大 约 在 白垩 纪 晚 期 或 第 三 纪 早 期 。 值 得 注 
意 的 是 ,东北 亚 和 北美 至 今 未 见 雪松 可 靠 的 化 石 报道 ,这 表明 雪松 属 可 能 并 未 进入 环 太平 
HME. 

2.8 BM Tsuga Carr. — 系 典 型 的 东亚 -北美 间断 分 布 类 型 。 在 亚洲 主要 分 布 于 喜 马 
拉 雅 山区 至 我 国 秦岭 以 南 的 亚热带 由 地 , 南 界 达 北 回 归 线 附近 ( 云南 的 双 江 、 临 沧 了 T. du- 
mosa ( D. Don )Eichl. , BREI} T. chinensis var. tchekiangensis Flous ,广西 上 林 T. longi- 
bracteata Cheng, & W T. formosana Hayata ) , 北 达 日 本 本 州 中 部 (7T. diversifolia ( Max- 
im. ) Mast. ,北纬 约 40")。 在 北美 有 两 个 间断 的 分 布 区 : 一 是 北 起 阿拉 斯 加 的 基 奈 半岛 
C T. heterophylla (Ref. ) Sarg. , T. mertensiana ( Bong. ) Carr, 北 纬 约 61° 10' )， 经 太平 
洋 沿岸 山区 或 岛屿 , 南 达 内 华 达 山区 ( T. mertensiana. ssp. grandicona Farjon ,北纬 约 36* 
38’) ,并 向 内 陆 延 至 落 基 山区 ; 另 一 分 布 区 在 北美 东部 , 自 新 斯 科 舍 沿岸 ,经 宽阔 的 北方 
温带 达 美 国明 尼 苏 达 东 部 (T. canadensis ( Linn. ) Carr. ) ,向 南星 散 状 延伸 至 阿拉 巴 马 北 
部 的 阿 巴 拉 契 山区 ( T. canadensis, T. caroliniana Engelm. ) (El 10) 。 本 属 含 3 组 11 种 、3 
变种 ( 傅 立 国 ,1963; 郑 万 钧 等 ，1978)。 其 中 ,(A) 长 苞 铁 杉 组 Sect. Heopeuce Keng & 
Keng f. 的 雄 球 花 乌 生 、 花 粉 具 明显 气 讲 \ 球 果 苞 鳞 锯 出 、 染 色 体 为 较 对 称 的 1A 型 等 ,是 











图 10 铁 杉 属 的 现代 分 布 和 化 石 分 布点 
Fig. 10 Modern distribution and fossil localities of Tsuga 
1—6. Fossil localities: 1. Eocene; 2,3. Oligocene; 4,5. Miocene; 6. Pliocene. 7. Modern distribution. 
(1,3,5 are microfossils, presented here only as reference. ) 


本 属 现存 的 最 古老 类 群 。 该 组 仅 1 种 (T. longibracteata ), 星 散 状 分 布 于 贵州 东北 部 、 广 
西 中 部 和 东北 部 、 湖 南 南部 .广东 北部 以 及 福建 西部 山区 ,为 喜马拉雅 和 东亚 南部 分 布 类 
型 。(B) 铁 杉 组 Sect. Tsuga 雄 球 花 单 生 , 花 粉 无 气 襄 , 球 果 苞 鳞 较 短 ,染色 体 为 较 不 对 称 
的 2A 型 ,是 现存 的 最 进化 类 群 。 该 组 含 9 种 .3 变种 ;东亚 分 布 有 6 种 ,3 变种 , 除 2 种 分 
布 于 日 本 外 ,其 余 均 分 布 于 秦岭 以 南 的 亚热带 山地 ;北美 3 种 分 别 分 布 于 西海 岸 和 东海 
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岸 山地 ,整个 组 呈 东 亚 -北美 间断 分 布 类 型 。(C) 大 果 铁 杉 组 Sect. Hesperopeuce Engelm. 
的 性 状 多 处 于 以 上 两 组 之 间 , 表现 出 过 渡 类 群 的 性 质 , 有 1 BH (T. mertensiana)、2 亚 种 ， 
旦 带 状 分 布 于 北美 西部 的 太平 洋 沿岸 , 整个 组 为 北美 西部 特有 分 布 类 型 。 总 的 说 来 , 铁 
杉 属 的 分 布 比较 均匀 , 相 比 之 下 ,以 喜马拉雅 和 东亚 南部 亚 区 的 种 类 最 为 丰富 ,有 2 组 .5 
种 ,3 变种 , 占 总 种 数 的 45. 4% ,并 有 最 古老 的 长 苞 铁 杉 组 分 布 于 此 。 因 此 本 亚 区 可 看 成 
是 铁 杉 属 目前 的 多 样 性 中 心 和 分 布 中 心 。 

本 属 最 早 的 化 石 出 现 于 西伯 利 亚 东 部 沿海 的 始 新 世 地 层 。 欧 洲 目前 虽 无 铁 杉 的 分 
布 ,但 化 石 资 料 却 表明 , 至 少 在 渐 新 世 至 早 第 四 纪 曾 有 过 铁 杉 属 植 物 的 广泛 分 布 (Ax- 
elord, 1986, 1976; Ferguson, 1967; Florin, 1963 )。 此 外 ,在 亚洲 和 北美 铁 杉 属 的 分 布 也 
较 以 前 大 为 收缩 。 本 属 大 约 起 源 于 白垩 纪 晚 期 至 第 三 纪 早 期 ,于 始 新 世 时 广 布 于 东亚 , 渐 
新 世 前 经 白 令 古 陆 扩 散 到 北美 西部 。 从 目前 有 限 的 细胞 学 资料 分 析 (Hizume，1988; 李 林 
初 ，1988) , 现 分 布 于 东亚 的 种 类 似乎 多 为 现存 的 较 古老 类 群 。 
2.9 油 杉 属 Keteleeria Carr. — 系 中 国 -喜马拉雅 分 布 类 型 。 但 在 喜马拉雅 山区 无 分 布 , 分 
布 于 横断 山区 以 东 、 秦 岭 以 南 的 温暖 湿润 山区 , 尤 以 演 、 川 . 黔 . 桂 最 为 丰富 。 向 南 延伸 至 我 
国 海南 岛 ( KK. hainanensis ) ,老挝 北部 和 越南 南部 ( K. roulletii Flous, 北纬 约 12*), 向 东 分 
布 至 福建 东部 沿海 和 台湾 ( K. formosana Hayata. ) ,向 北 可 达 甘 肃 和 陕西 南部 〈 K. da- 
vidiana ( Bertr. ) Beissn ,北纬 约 33°) (图 11) 。 本 属 含 12 种 ,2 变种 ( 郑 万 钧 等 ,1978 )， 
除 2 种 分 别 分 布 于 老挝 北部 和 越南 南部 外 ,其 余 均 为 我 国 特有 。 
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图 11 油 杉 属 的 现代 分 布 和 化 石 分 布点 
Fig.11 Modern distribution and fossil localities of Keteleeria 
1—4. Fossil localities; 1. Eocene; 2. Oligocene; 3. Miocene; 4. Pliocene. 5. Modern distribution. 
(1 are microfossils, presented here only as reference. ) 


本 属 最 早 化 石 出 现 于 我 国 辽 宁 抚 顺 的 始 新 世 地 层 , 以 后 又 陆续 出 现 于 渐 新 世 的 美国 
西部 ,德国 ,捷克 和 斯 洛 伐 克 地 层 ,至 中 新 世 末 期 , 油 杉 属 植 物 在 北美 消失 ,而 欧洲 则 一 直 
保存 至 更 新 世 早 期 , 日 本 上 新 世 也 出 现 过 油 杉 属 化 石 ( Axelord, 1986, 1976; Miller, 
1975; Ferguson, 1967; Florin, 1963 ) 。 本 属 大 约 起 源 于 白垩 纪 晚 期 至 第 三 纪 早期 , 渐 新 
世 前 经 白 令 古 陆 扩 散 到 北美 , 并 很 快 于 早 第 三 纪 晚 期 发 展 成 北 温带 广 布 属 , 后 由 于 地 史 
变迁 ,尤其 是 更 新 世 冰 期 的 多 次 影响 , 分布 区 大 大 缩小 ,以 致 于 现今 仅 残存 于 东亚 亚热带 
至 热带 北 缘 的 温暖 山区 。 
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2.10 冷杉 属 Abies Mill. 系 北 温带 分 布 类 型 。 广 布 于 北半球 温带 至 亚热带 高 山 ,但 目前 
的 分 布 区 已 有 很 大 程度 地 收缩 。 在 欧 亚 大 陆 至 少 表现 为 三 处 的 间断 分 布 :一 是 以 南欧 山 
地 为 中 心 的 地 中 海 、 黑 海地 区 ,向 南越 过 地 中 海 分 布 至 南岸 的 非洲 北部 ;二 是 广 布 于 西伯 
利 亚 的 北方 针 叶 林 群落 , 即 : 西 起 俄罗斯 东北 部 、 东 至 西伯 利 亚 东部 ,中国 东 北 、 朝 鲜 、 萨 哈 
林 岛 ( 库 页 岛 ) 及 日 本 的 广 徊 地 区 , 向 北 于 西伯 利 亚 西 部 稍 伸 入 北极 圈 内 ( 4. sibirica, 北 
纬 约 670 ,向 南 沿 阿尔 泰山 区 伸 入 我 国 新 疆 西 北部 ;三 是 沿 喜 马 拉 雅 至 中 国 的 西南 、 华 
中 、 华 南 及 越南 北部 高 海拔 地 带 ， 其 南 界 达 越南 黄连 山 ( A. huanglianshanensis L. K. Fu & 
N. Li, 北纬 约 22. 20") 和 台湾 ( A. Rawakamii( Hayata ) T. Ito, 北纬 约 23") 。 在 北美 则 分 
别 沿 东 、 西 海岸 形成 间断 的 两 大 分 布 区 ,中 隔 大 面积 的 内 陆 温带 平原 .在 西部 , 北 起 阿拉 斯 
加 东南 部 (4. lasiocarpa ( Hook. ) Nutt. ,北纬 约 64")， 南 至 危地马拉 西部 和 洪都拉斯 (4. 
guatemalensis Rehd. ,北纬 约 149—159) ;在 东部 , 东 起 大 西洋 沿海 的 纽 芬兰 和 加 拿 大 的 拉 
布 多 半岛 ,向 西 呈 宽 盖 的 带 状 分 布 至 加 拿 大 的 阿尔 伯 塔 东北 部 , 北 至 加 拿 大 的 阿尔 伯 特 东 
部 , 南 达 阿 巴 拉 契 山区 南部 。 本 区 仅 分 布 有 2 种 : Abies balsamea ( Linn.) Mill. fil A. 
fraseri ( Pursh ) Poir. 。 前 者 为 广 布 种 ,后 者 为 阿 巴 拉 契 山区 的 残 遗 种 (图 12)。 在 本 属 的 
分 布 现象 中 有 个 显著 的 特点 , 即 属 下 等 级 的 划分 带 有 很 强 的 地 理 和 生态 特性 ， 因 此 冷杉 
属 中 ,组 或 亚 组 的 特有 现象 比较 普遍 。 本 属 有 10 组 ( Farjon, 1990 ) ,其 中 地 区 特有 组 8 
个 , 占 组 总 数 的 80%。 其 中 以 分 布 于 北美 西南 的 为 最 多 , 计 4 组 ;东亚 2 组 ,地 中 海区 2 
HL, 这 8 个 地 区 特有 组 的 种 的 分 布 情况 从 表 1 中 可 一 目 了 然 , 在 此 不 再 装 述 。 下面 仅 就 两 
个 分 布 区 类 型 较 特 殊 的 组 进行 简单 的 介绍 : 树脂 冷杉 组 Sect. Balsames 是 本 属 唯一 的 北 
温带 广 布 组 , 含 2 亚 组 , 共 9 种 。 其 中 加 拿 大 冷杉 亚 组 Subsect. Laterales 共 4 Fh, BR 1 种 
(A. puroaharmii) 扳 悬 于 北 回归 线 附 近 的 台湾 岛 中 央 山脉 外 , 其 余 3 种 ( A. sibirica, A. la- 
stocar pa, A. balsamea ) 均 为 北 温带 广 布 种 ,分 别 于 欧 亚 大 陆 的 俄罗斯 东北 部 和 西伯 利 亚 、 
北美 西部 沿海 山区 至 东部 温带 地 区 形成 广 卖 的 泰 加 林 。 萨 哈 林 冷杉 亚 组 Subsect. Medi- 
anae 共 5 种 ,多 为 狭 域 分 布 ,东亚 分 布 4 种 ,北美 1 种 (4. fraseri, 分 布 于 美国 东部 的 阿 巴 
拉 扫 山区 ,种 群 稀少 是 个 子 遗 种 )。 这 种 同一 亚 组 间断 分 布 于 东亚 与 北美 东部 的 现象 在 松 
科 中 实 属 罕见 ,整个 组 为 东亚 -北美 东部 间 睦 分 布 类 型 。 太 平 洋 冷 杉 组 Sect. Amabiles 为 
东亚 -北美 东部 间断 分 布 类 型 , 仅 2 种 ( A. mariesii Mast. fl A. amabilis Dougl. ex 
Forb. ) ,分别 分 布 于 太平 洋 沿岸 的 日 本 本 州 和 北美 西部 沿海 地 区 , 明显 为 一 双 对 应 种 。 

从 形态 学 的 角度 出 发 , 现在 分 布 于 北美 西南 沿海 山区 的 圣 露 易 斯 冷杉 组 Sect. 
Bracteata (X 1 种 :A. bracteata ( D. Don ) D. Don ex Poir. ,其 苞 鳞 长 达 6 cm, HBR, 
一 般 被 认为 是 冷杉 属 中 现存 的 最 古老 类 群 。 若 从 地 理 分 布 的 角度 ,本 文 作者 认为 Sect. 
Bracteatae 和 Sect. Balsamea 都 可 能 成 为 比较 古老 的 类 群 。 前 者 是 明显 的 残 遗 类 群 ,后 者 
是 北 温带 广 布 类 型 ， 与 本 属 中 大 多 数 地 区 特有 组 有 一 定 区 别 。 这 表明 , 该 组 至 少 在 第 三 
纪 晚 期 以 前 就 已 形成 基本 稳定 的 类 群 , 而 冷杉 属 的 大 多 数 类 群 此 时 可 能 仍 处 于 分 化 之 
中 。 

冷杉 属 的 最 早 化 石 见于 阿拉 斯 加 的 古 新 世 或 始 新 世 地 层 ,欧洲 始 新 世 ( 或 渐 新 世 ) 
地 层 也 发 现 过 冷杉 化 石 。 总 的 看 来 , 冷杉 属 的 早期 化 石 非常 有 限 ,直到 中 新 世 才 逐渐 增 
多 , 至 晚 第 三 纪 , 冷杉 化 石 已 十 分 普遍 〔〈 Axelord, 1986, 1976; Miller, 1975; Ferguson, 
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1967; Florin, 1963 )。 根 据 抱 粉 资料 , 第 三 纪 时 我 国 冷杉 植物 的 分 布 远 比 现今 广泛 ,本 属 
大 约 起 源 于 白垩 纪 晚 期 至 第 三 纪 早 期 ， 始 新 世 前 通过 白 令 古 陆 扩 散 到 北美 。 另 外 ， 现 分 
布 于 北美 东部 的 A. balsamea 与 A. fraseri 分 别 与 欧洲 地 中 海区 的 化 石 种 似 有 一 定 的 联系 
€ Liu, 1971 ), 表明 欧美 路 线 在 本 属 的 早期 扩散 中 可 能 发 挥 过 重要 的 作用 。 
































图 12 冷杉 属 的 现代 分 布 和 化 石 分 布点 
Fig. 12 Modern distribution and fossil localities of Abies 
1— 8. Fossil localities: 1,2. Eocene; 3,4. Oligocene; 5,6. Miocene; 7,8. Pliocene. 9. Modern distribution. 
(2,4,6,8 are microfossils, presented here only as reference. ) 


3 ” 科 的 起 源 和 扩散 


本 文 所 讨论 的 主要 是 现代 松 科 植 物 的 起 源 。 之 所 以 强调 “现代 松 科 ” 是 因为 松 科 在 地 
质 时 期 可 能 是 一 个 很 庞大 的 类 群 ,有 过 很 多 的 属 , 中 生 代 以 后 , 其 中 大 多 数 类 群 相继 灭 
绝 ,现代 松 科 各 属 只 是 其 祖先 中 少 部 分 喜 温 性 分 支 的 后 裔 , 却 异 军 突起 ,发 展 成 现今 北 温 
带 森 林 的 组 成 成 分 . 它 的 兴旺 无 疑 与 温带 成 分 的 出 现 密 不 可 分 ,这 就 决定 了 它 与 其 它 主要 
分 布 于 热带 、 亚 热带 的 原始 裸子 植物 科 属 有 一 定 的 区 别 。 因为 温带 成 分 主要 是 以 衍生 科 
BAL, 而 现代 松 科 即 是 这 样 一 类 衍生 类 群 。 

3.1 起 源 时 间 

整个 松 科 的 演化 似 可 分 为 “三 部 曲 ”。 

首先 是 松 科 起 源 的 “前 历史 ”, 可 追溯 到 三 琶 纪 ， 并 持续 至 侏 罗 纪 ， 此 时 现代 松 科 各 
属 还 远 没 有 出 现 ,， 但 出 现 了 一 些 已 具备 松 科 花 粉 . 球 果 、 枝 叶 形态 雏形 的 化 石 属 * 如 
Com psostrobus , Pityocladus 和 Schizolepis 等 ( Miller, 1988, 1977, 1975; Harris, 1979; 
Delevoryas et al. , 1973), 从 这 些 化 石材 料 看 , CE EIU , MEHER E SEDE 
SAE OER MR. È » 

其 次 是 白垩 纪 早期 , 在 比利时 的 维尔 德 地 层 发 现 了 可 靠 的 松 属 化 石 ( Pinus belgica 
Alvin. ) ,标志 着 现代 松 科 已 登 上 地 史 舞 台 。 同时 期 出 现 的 还 有 一 些 与 现代 属 明显 有 一 定 
亲缘 关系 的 器 官 化 石 属 ， 比 较 重 要 的 有 Pseudoaraucaria, Pityostrobus , Piceites  Cedrox y- 
lon, Keteleerixylon , Abiecladus 5& ( Miller, 1988, 1977,1974, 1975, 1972 ) 。 如 果 将 松 属 
的 产生 作为 现代 松 科 起 源 的 标志 ,那么 现代 松 科 的 起 源 大 致 始 于 侏 罗 纪 至 白垩 纪 早 期 , 即 
距 今 一 亿 八 千年 之 闻 。 i 
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中 生 代 之 后 , 一 批 温带 成 分 开始 出 现 , 对 新 生 代 北半球 中 纬度 植物 群 中 植物 区 系 成 
分 的 变化 分 析 表 明 , 除 在 晚 白斑 纪 至 古 新 世 温 带 成 分 有 较 大 的 增多 外 , 晚 始 新 世 和 早 渐 
新 世 期 间 气候 的 迅速 变 冷 导 致 了 更 多 的 温带 成 分 出 现 〈 Knobloch et al. , 1993; Budant- 
sev, 1992; Wolfe, 1978) (图 13) 。 从 以 下 的 分 析 中 可 以 看 出 ， 现代 松 科 的 大 多 数 属 的 化 
石 出 现 情况 与 中 纬度 植物 群 中 温带 成 分 的 这 一 变化 似乎 是 吻合 的 。 白 垩 纪 中 、 晚 期 , 曾 昌 
盛 一 时 的 许多 类 群 ( 如 Pseudoaraucaria 及 Pit yostrobus 的 部 分 类 群 等 MBAR, 松 属 因 
适应 了 温带 气候 的 变化 而 幸存 下 来 。 白垩 纪 晚期 至 第 三 纪 早期 是 现代 松 科 的 大 发 展 时 
期 , 不 少 现代 属 就 是 在 这 一 时 期 分 化 出 来 的 , 有 4 个 属 ( 金 钱 松 属 、 油 杉 属 ,冷杉 属 和 铁 杉 
属 ) 最 早 的 可 靠 化 石 记录 出 现 于 这 时 期 ;有 些 属 ( 如 雪松 属 、 云 杉 属 和 黄 杉 属 ) 的 可 靠 化 
石 出 现 较 晚 ,是 在 渐 新 世 ,但 其 起 源 时 间 可 能 要 早 些 。 事 实 上 , 自 渐 新 世 起 ,大 多 数 现代 属 
的 化 石 开 始 普遍 地 出 现在 地 层 中 。 银 杉 属 和 落叶 松 属 可 能 是 分 化 较 晚 的 属 ， 二 者 最 早 的 
可 靠 化 石 记 录 均 出 自 中 新 世 地 层 ， 可 能 形成 于 始 新 世 至 渐 新 世 。 
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图 13 来 自 中 纬度 植物 群 ， 提 示 新 生 代 植 物 成 分 和 世界 气候 的 变化 情况 
Fig.13 Map showing the variation of the vegetative composition and climatic changes of world throughout Cenozoic , 
according to the vegetation in middle latitude (from Wolfe, 1978. ) 


由 此 可 见 , 现 代 松 科 各 属 的 分 化 和 形成 的 时 间 并 不 太 早 。 一 些 学 者 的 研究 表明 ,白垩 
纪 至 第 三 纪 早 期 也 是 很 多 温带 有 花 植 物 ,如 胡桃 科 Juglandaceae、 桦 木 科 Betulaceae, 73+ 
P} Fagaceae 的 大 发 展 时 期 (Knobloch er al. , 1993; 陈 之 端 ,1994; 周 浙 昆 ,1992; 路 安民 ， 
1982)。 可 以 认为 ,现代 松 科 中 的 大 多 数 属 是 与 这 些 温带 有 花 植物 科 属 同时 发 展 起 来 的 。 
3.2 起 源 地 点 

松 科 植 物 ( 包 括 化 石材 料 ) 的 分 布 基本 上 限于 北半球 , 因此 松 科 起 源 于 劳 亚 古 陆 是 可 
以 肯定 的 。Florin (1963) 曾 推测 松 科 起 源 于 东亚 , 但 缺乏 确切 的 论证 。 据 本 文 作者 的 推 
测 , 松 科 各 属 可 能 并 非 是 在 同一 地 区 起 源 的 ,至少 松 属 与 其 它 现代 属 是 分 阶段 .地 点 起 源 
的 。 从 时 间 上 看 ,前 面 提 到 松 属 是 松 科 现 代 属 中 最 早 分 化 出 来 的 属 , 在 白垩 纪 早 期 就 已 
经 出 现 , 远 早 于 其 它 任何 一 个 现代 属 。 松 属 属 内 类 群 间 一 些 重要 的 特征 差异 ， 如 单 维 管 
束 类 与 双 维 管束 类 在 种 鳞 和 叶 之 维 管束 等 特征 上 的 不 同 ,在 白垩 纪 晚 期 出 现 的 化 石 记录 
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中 便 已 有 所 反映 。 这 表明 :至 白垩 纪 中 、 晚 期 , 松 属 不 仅 已 起 源 , 而 且 在 属 内 已 发 生 了 一 定 
程度 的 分 化 。 同 时 松 属 也 是 松 科 中 形态 和 地 理 分 布 方面 表现 最 为 特殊 的 类 群 。 表 征 和 分 
支 分 析 的 结果 都 表明 松 属 的 确 处 于 松 科 中 一 个 较 特 殊 的 位 置 , 具 有 较 原 始 的 形态 和 内 部 
特征 ,如 花粉 具 发 达 的 气囊 .染色体 为 对 称 型 . 原 胚 发 育 具 裂 生 多 胚 等 ( 见 李 楠 博士 论文 ; 
Frankis，1988); 松 属 目前 在 地 理 分 布 中 所 表现 出 的 对 热带 环境 的 一 定 的 适应 能 力 与 其 
起 源 古 老 也 不 无 关系 。 

从 现 有 的 化 石 资 料 看 ， 松 科 的 早期 化 石 如 : Compsostrobus , Pseudoaraucaria 
Pityostrobus 等 ,以 及 松 属 的 白垩 纪 化 石 ， 除 日 本 出 现 几 处 外 , 主要 出 自 欧洲 和 北美 ( 尤其 
是 东部 )。 古 植物 学 研究 资料 表明 : 自 二 私 纪 起 欧美 古 陆 便 逐 渐 分 布 着 以 针叶树 的 早期 类 
型 为 主 的 欧美 植物 群 ,具有 一 定 的 演化 出 松 科 植物 的 基因 条 件 。 从 目前 的 分 布 情况 看 , 北 
美 是 松 属 最 重要 的 分 布 中心 和 多 样 性 中 心 , 现 分 布 于 北美 东部 和 地 中 海区 的 种 类 又 多 表 
现 出 与 松 属 中 古老 类 型 有 一 定 的 联系 ( Klaus, 1987 )。 因 此 欧美 古 陆 可 能 就 是 松 属 最 早 
分 化 的 场所 。 

松 科 其 它 现代 属 发 生 时 间 较 晚 ,分 化 场所 有 向 环 太平 洋 植物 区 转移 的 倾向 ,这 些 属 目 
前 的 分 布 区 中 心 大 多 在 东亚 ,至少 部 分 属 起 源 于 东亚 的 可 能 性 很 大 。 

3.3 扩散 途径 

松 科 各 属 的 早期 进化 至 少 存在 以 下 三 条 扩散 路 线 ， 

3.3.1 欧美 路 线 ”白垩 纪 以 前 欧洲 西部 与 北美 东部 连接 为 欧美 古 陆 ( Smith, 1981 ) 
(图 14)， 后 来 随 着 大 西洋 的 扩张 ,欧洲 与 北美 东部 才 逐 渐 分 离 。 白垩 纪 晚 期 ， 二 者 仍 经 格 
臣 兰 相连 ,并 有 环 大 西洋 植物 区 存在 。 欧美 古 陆 可 能 是 早期 松 科 分 化 的 场所 , 而 环 大 西洋 
植物 区 则 是 松 科 现 代 属 进行 扩散 的 途径 。 在 北美 东部 和 西部 所 分 布 的 种 类 往往 有 较 大 的 
差异 , 这 一 方面 与 地 理 环境 气候 等 有 关 , 另 一 方面 可 能 与 此 路 线 有 关 。 西 部 的 种 主要 是 
本 地 分 化 或 是 通过 古 白 令 路 线 散 布 去 的 , 而 东部 (至 少 一 部 分 ) 的 种 是 由 格陵兰 路 线 扩散 
的 。 现 仅 分 布 于 北美 东部 阿 巴 拉 自 山区 的 子 遗 种 Abies fraseri, 其 化 石 却 出 现在 波兰 更 新 
世 地 层 便 是 经 此 路 线 散 布 的 例证 。 

3.3.2 欧 亚 路 线 ”大约 在 晚 白垩 纪 以 前 , 古 地 中 海 自 欧洲 沿 中 亚 伸 入 我 国 西藏 境内 ,其 
东 缘 达 我 国 川西 南 \ 演 西北 的 三 江 地 区 ,并 转 而 向 南 至 演 缅 地 槽 而 通 于 印度 洋 (Smith， 
1981) (图 14)。 在 古 地 中 海 以 北 的 广大 地 区 , 植物 基本 上 是 可 以 自由 扩散 的 , 并 可 能 是 早 
期 松 科 植物 进行 扩散 的 主要 场所 。 白垩 纪 了 晚期， 海陆 分 布 状 况 逐 渐 起 了 一 定 的 变化 ， 西 
西伯 利 亚 与 土 尔 盖 海 峡 的 逐渐 扩展 几乎 将 欧洲 与 西伯 利 亚 完全 隔离 开 来 ( 这 种 状况 一 直 
持续 至 第 三 纪 )， 致 使 北方 新 生 代 早期 温带 植物 区 系 的 扩散 受到 严重 影响 (Budantsev， 
1992)。 因 此 , 在 欧洲 与 东亚 之 间 , 松 科 现 代 属 的 早期 交流 则 主要 是 沿 古 地 中 海 海岸 进行 
的 ,虽然 , 由 于 受到 印度 板块 的 冲击 和 挤 压 , 古 地 中 海 消失 , KOSHER 
隆起 成 山 , 但 沿 原 古 地 中 海 海岸 依然 是 植物 分 布 和 扩散 的 通道 。 目 前 间断 分 布 于 喜 马 拉 
雅 、 西 亚 以 及 地 中 海 沿岸 和 非洲 北部 的 雪松 属 即 是 依 此 路 线 迁 徙 的 最 好 例子 。 

3.3.3 古 白 令 路 线 古 地 史 资 料 表 明 : 自 晚 白垩 纪 始 ， 亚 洲 东 部 曾经 白 令 古 陆 与 北美 西 
部 相连 形成 “ 亚 美 ? 陆 块 , 这 种 状况 一 直 持 续 至 上 新 世 ,甚至 更 晚 ( C B 科 克 斯 等 ，1985; 
Smith,1981 )( 图 15)。 古 白 令 路 线 即 是 以 此 为 基础 的 。 白 令 古 陆 的 存在 使 东亚 、 北 美的 植 
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物 得 以 进行 交流 ,形成 环 太平 洋 植物 区 系 , 成 为 松 科 植 物 扩散 的 主要 途径 。 在 松 科 现 存 


属 中 ,大 多 数 属 均 经 此 途径 进行 扩散 ,很 多 东亚 -北美 间断 分 布 类 型 的 形成 与 此 路 线 的 存 
在 有 直接 关系 。 







































































Hia 早 白垩 纪 古 地 理 略 图 
Fig.14 Paleogeographical sketch of Early Cretaceous 










































































图 15 晚 第 三 纪 古 地 理 略 图 
Fig. 15 Paleogeographical sketch of Late Tertiary 
1. younger paleozoic orogenic belts; 2. Cenozoic orogenic belts; 3. older Paleozoic orogenic belts; 
4, Mesozoic orogenic belts. 


3.4 ”现代 分 布 格局 形成 的 原因 
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上 面 所 提 到 的 三 条 迁徙 路 线 的 存在 是 松 科 植 物 得 以 遍布 北半球 的 基础 。 松 科 植物 从 
起 源 、 扩 散 \ 至 演变 成 目前 的 分 布 格局 , 还 受到 来 自 地 质 和 气候 的 变迁 、 植 物 与 环境 之 间 
的 相互 适应 .植物 与 植物 之 间 的 长 期 竞争 和 人 类 活动 等 诸多 因素 的 影响 。 
3.4.1 地 质变 迁 ” 随 着 海底 扩张 等 地 质 构 造 运动 ,格陵兰 岛 与 欧洲 、 北 美洲 最 终 分 离 。 白 
令 古 陆 的 消失 也 使 得 亚洲 与 北美 间 的 联系 中 断 。 古 地 中 海 的 消失 、 青 藏 高 原 的 隆起 加 剧 了 
中 亚 内 陆 的 干旱 ,使 得 这 些 地 区 原 分 布 的 松 科 植 物 逐 渐 减 少 以 至 近乎 绝迹 。 以 上 这 三 条 
散布 通道 逐渐 受阻 是 形成 目前 洲际 间断 分 布 的 基本 原因 之 一 。 另 外 , 白 骏 纪 晚 期 至 第 三 纪 
时 存在 于 欧 亚 之 间 的 西西 伯 利 亚 海 与 土 尔 盖 海 峡 , 在 一 定 程度 上 阻挡 了 欧洲 与 东亚 之 间 
的 植物 交流 ， 从 而 使 欧 亚 植物 区 系 间 的 交流 主要 沿 着 古 地 中 海路 线 迁 徙 ,所 以 两 洲 之 间 
现代 松 科 植 物 间 的 联系 也 主要 体现 在 地 中 海区 与 中 国 -喜马拉雅 亚 区 之 间 ( 如 :Cedrus， 
Pinus 中 的 Subsect. Canarienses 等 )。 北美 陆 中 海道 的 存在 ( C B 科 克 斯 等 ,1985; 
Smith, 1981 ) 在 一 定 程度 上 阻碍 了 东 , 西 部 植物 间 的 交流 ,从 而 使 北美 东西 部 的 松 科 植 
物 各 自 相 对 独立 地 发 展 起 来 。 从 目前 的 分 布 看 ,与 东亚 之 间 表 现在 松 科 植物 方面 的 联系 ， 
北美 西部 反而 较 东 部 更 强 , 则 可 能 与 白 令 古 陆 的 存在 有 关 。 

地 质 \ 海 陆 的 变迁 造成 了 气候 和 生境 的 进一步 分 异 , 为 松 科 植物 的 分 化 、 分 布 提 供 了 
更 为 多 样 的 生境 ， 如 我 国 的 横断 山区 如 今 是 松 科 种 类 分 布 的 多 样 性 中 心 , 很 大 程度 上 是 
由 其 所 能 提供 的 多 样 化 环境 所 决定 的 。 
3.4.2 气候 变迁 与 植物 的 自身 适应 和 演变 ”第 三 纪 中 期 以 后 气候 的 日 益 恶 化 ( 如 全 球 
或 地 区 性 的 几 次 周期 性 的 气温 下 降 , 区 域 性 的 干旱 等 ), 一 方面 导致 了 古老 的 松 科 种 类 
绝 灭 (Millar，1993); 另 一 方面 它 也 带 来 了 现代 松 科 各 属 的 分 化 与 繁荣 。 第 四 纪 冰 期 也 基 
本 上 起 到 了 类 似 的 效果 , 一 方面 导致 大 部 分 地 区 原 有 类 群 的 消失 或 南 移 ; 另 一 方面 , 冰 
期 过 后 一 批 得 到 冰期 锻炼 的 更 耐寒 的 类 群 又 行 发 展 , 形成 现代 在 北 温带 广 布 的 局 面 。 如 : 
Pityostrobus 为 一 器 官 属 ， 曾 广泛 出 现 于 白垩 纪 至 早 第 三 纪 地 层 中 , 其 中 很 多 类 群 被 认为 
是 现代 松 科 各 属 的 直接 祖先 , 其 最 晚 记录 止 于 第 三 纪 的 渐 新 世 地 层 。 与 此 相反 ,大 多 数 
松 科 现 代 属 可 靠 的 最 早 化 石 纪录 则 主要 是 在 第 三 纪 才 陆 续 出 现 的 ,尤其 是 在 渐 新 世 及 其 
以 后 的 地 层 中 (这 可 能 与 始 新 世 晚期 全 球 性 的 气候 变 冷 有 关 ), 如 雪松 属 、 黄 杉 属 和 云 杉 
属 的 最 早 可 靠 化 石 均 出 现 于 渐 新 世 ; 金 钱 松 属 . 冷 杉 属 . 油 杉 属 和 铁 杉 属 的 化 石 记 录 虽 然 
早 一 些 , 但 其 化 石 的 大 量 出 现 却 是 在 渐 新 世 及 其 以 后 的 地 层 中 。 一 些 现 仅 存 于 东亚 南部 
的 残 遗属 如 金钱 松 属 、 油 杉 属 和 银 杉 属 ,前 两 者 在 渐 新 世 至 中 新 世 时 曾 是 北 温带 广 布 属 ， 
后 者 至 少 在 中 新 记 至 上 新 世 期 间 曾 在 欧 亚 大 陆 有 广泛 的 分 布 。 气 候 带 的 出 现 使 植物 的 分 
布 首先 要 遵循 气候 带 分 区 。 较 耐寒 的 一 些 属 如 :落叶 松 属 、 冷 杉 属 、 云 杉 属 、 松 属 ( 部 分 种 
群 ) 除了 占据 亚热带 高 山 处 , 还 向 广阔 的 温带 、 黄 至 寒 温带 地 区 发 展 ; 而 松 属 由 于 起 源 
古老 , 对 热 环境 有 一 定 的 适应 能 力 , 因而 在 亚热带 至 热带 有 相当 广泛 的 分 布 。 另 一 些 喜 
温暖 的 属 , 如 油 杉 属 、 银 杉 属 \ 金 钱 松 属 、 黄 杉 属 和 铁 杉 属 原 在 较 高 纬度 的 分 布 区 逐渐 消 
失 至 完全 退 居中 、 低 纬度 的 亚热带 山地 和 平原 。 大气 的 日 益 干 旱 也 是 造成 松 科 植 物 分 布 
区 缩小 的 重要 原因 ,如 在 亚洲 , 青藏 高 原 的 隆起 加 剧 了 中 亚 内 陆 的 干旱 , 使 得 这 些 地 区 
原 分 布 的 松 科 植 物 逐 渐 减 少 以 至 绝迹 。 
3. 4.3 环境 因素 的 影响 ,植物 自身 的 适应 能 力 和 相互 间 的 竞争 ”所 谓 环境 因素 , 除 前 已 
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涉及 的 水 热 条 件 外 , 光照 .土壤 和 动 ,植物 环境 ， 以 及 人 类 活动 均 是 影响 植物 分 布 的 重要 
因素 。 植 物 自 身 对 环境 的 适应 能 力 和 相互 间 的 竞争 无 疑 也 是 影响 其 分 布 的 重要 因素 。 如 
在 我 国 天 山 , 雪 上 岭 云 杉 Picea schrenkiana LF AK, i RAR, 蒸发 量 大 则 主 
要 分 布 着 耐 旱 喜 阳 的 一 年 或 多 年 生 草本 植物 。 有 些 松 科 植 物 只 能 生长 于 某 种 特殊 的 土壤 
基质 或 特殊 的 生境 ,如 短 叶 黄 杉 Pseudotsuga brevifolia 仅 生 于 石灰 岩 , 无 疑 石灰 岩 的 分 
布 便 成 为 本 种 分 布 的 重要 限制 因素 。 银 杉 Cathaya argyrophylla 仅 残存 于 土 层 浅薄 、 岩 
石 裸 露 的 山 峭 和 帽 状 台地 ,是 由 于 它 生长 缓慢 ,喜光 ,在 优越 的 立地 条 件 下 无 力 同 生长 迅 
速 、 耐 阴 的 阔叶树 竞争 的 结果 , 同时 银 杉 又 以 自身 耐 旱 、 耐 痛 薄 、 耐 寒 , 抗 风 、 喜 光 、 喜 空 
气 湿润 等 优势 ,在 苛刻 的 立地 环境 中 生存 下 来 。 近 几 千 年 来 人 类 一 方面 对 森林 砍伐 、 甚 至 
毁 林 开荒 给 植物 的 分 布 带 来 了 重大 影响 ,如 现在 星 散 分 布 于 我 国 亚热带 山区 的 黄 杉 
Pseudotsuga sinensis ， 因 材质 优良 、 干 形 通 直 而 被 大 肆 砍 伐 ， 是 造成 本 种 目前 间断 分 布 的 
重要 原因 之 一 。 另 一 方面 ,人 类 引种 活动 又 为 某 些 种 带 来 了 新 的 分 布 区 ,如 立 松 Pinus 
pinea ”已 成 为 地 中 海北 部 的 欧洲 地 区 广泛 栽培 的 种 ， 而 其 天 然 分 布 区 却 已 无 法 确定 了 
( Mirov, 1967 ); 火炬 松 P. taeda 原 产 北美 东南 部 ,经 引种 后 已 在 很 多 国家 和 地 区 , 如 新 
兰 、 澳 大 利 亚 、 中 国 南 方 等 形成 新 的 分 布 区 ( 王 名 金 ，1983; Mirov,1967 )。 

从 上 述 可 见 , 某 一 类 群 的 演化 是 其 系统 演化 与 其 所 处 的 地 理 环境 、 区 系 的 演化 共同 作 

用 的 产物 。 本 文正 是 在 这 一 思想 指导 下 进行 的 一 项 初步 研究 。 
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